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Систематизированы сведения об эффектах, оказываемых кайромонами (межвидовыми химически-
ми сигналами) рыб, на водных животных – ракообразных, моллюсков, личинок и имаго насекомых,
амфибий и других организмов, а также на некоторых животных вне воды. Рассмотрено разнообра-
зие релизерных (поведенческих) и праймерных (фенотипических) реакций животных на запахи рыб
и взаимоотношения, регулируемые этими сигналами. Оценено влияние биотических и абиотиче-
ских факторов и условий существования (биотопическое сходство взаимодействующих видов, их
ареал, образ жизни, тип питания и пищевое поведение, возраст и жизненная стадия, заражённость
паразитами, накормленность, суточная и сезонная динамика и др.) на выделение кайромонов ры-
бами-донорами и восприимчивость к ним животных-реципиентов. Обобщены данные о химиче-
ской природе кайромонов рыб. Обсуждается роль кайромонов рыб в регуляции связей между орга-
низмами в водных сообществах.
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В исследованиях хемокоммуникаций рыб тра-
диционно основное внимание уделяют выяснению
разнообразия химических сигналов, воспринимае-
мых рыбами и регулирующих их внутривидовые и
межвидовые взаимоотношения и различные фор-
мы поведения (Kasumyan, 2004). Источниками та-
ких запахов чаще всего являются экзометаболиты –
сложные смеси веществ разной природы, постоян-
но выделяемые рыбами в окружающую среду в ре-
зультате жизнедеятельности (Wisenden, 2015). Не-
которые из этих веществ эволюционно приобретают
информационную функцию и становятся феромо-
нами – химическими маркерами вида, популяции,
социального статуса особи, индивидуальной и по-
ловой принадлежности, готовности к нересту и т.п.
(Brönmark, Hansson, 2012; Sorensen, Wisenden, 2015).
Другие вещества обеспечивают химическую ком-
муникацию между рыбами разных видов, а также
рыб с другими представителями водных сообществ.
Из межвидовых химических сигналов наиболее
распространены кайромоны – запахи, продуцируе-
мые особями одного вида, но содержащие полез-
ную информацию для реципиентов, принадлежа-
щих к другим видам.

Генерация запахов и создание рыбами химиче-
ских информационных полей эксперименталь-
но показана уже почти около века назад (Wrede,

1932; Göz, 1941). Последующие исследования на
многочисленных примерах подтвердили, что вода,
в которой какое-то время пребывали рыбы, неиз-
бежно приобретает специфический запах, улавли-
ваемый другими рыбами и несущий им различную
информацию (Sorensen, Wisenden, 2015). Форми-
рование рыбами химического следа в воде подтвер-
ждает также детектирование в природных водоёмах
экологической ДНК рыб − эДНК (environmental
DNA − eDNA), что позволяет использовать этот
метод для обнаружения рыб, мониторинга их по-
пуляций, определения сроков миграций, уточнения
ареалов и т.п. (Никифоров и др., 2018; Coulter et al.,
2019). Водные животные, сосуществующие с рыба-
ми в одних и тех же водоёмах и биотопах, обла-
дают хорошо развитой хеморецепцией (Kamio,
Derby, 2017; Derby, 2020). Поэтому вещества, рас-
пространяемые рыбами, доступны для них в
той же мере, что и самим рыбам. Однако иссле-
дования сигнальной функции и значения запахов
рыб для других животных пока ещё не получили
такого же внимания, как изучение хемокоммуни-
каций рыб. Но, несмотря на малочисленность и
спорадичность экспериментальных работ, сведе-
ния, накопленные к настоящему времени в этой
области химической экологии, свидетельствуют о
том, что запахи рыб служат для многих водных жи-
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вотных важнейшими химическими регуляторами
их поведения и метаболизма (Mitchell et al., 2017).

Большинство рыб питаются животной пищей и
занимают верхние уровни в трофической иерархии
водных экосистем (Wootton, 1998). Являясь хищни-
ками по отношению к остальным гидробионтам,
рыбы представляют для них опасность при прямом
столкновении. Для успешного сосуществования с
рыбами потенциальные жертвы должны обладать
разнообразными защитными адаптациями, таки-
ми как шипы, колючки и других выросты, прочные
внешние покровы, быстрое созревание и повы-
шенная плодовитость, хорошие локомоторные
возможности, образование скоплений и стай,
способность к мимикрии, наличие химической за-
щиты (токсичность, ядовитые железы, репеллент-
ность, вкусовая детеррентность и т.п.) и многими
другими (Lima, Dill, 1990; Paul et al., 2007; Ferrari
et al., 2010). В число таких адаптаций входит обла-
дание большими сенсорными возможностями и
широким диапазоном воспринимаемых сигналов.
Это позволяет жертвам заблаговременно обнару-
живать опасность и вовремя реализовать двига-
тельные реакции и иные защитные механизмы. Из-
за особенностей водной среды дистантная хеморе-
цепция имеет ряд несомненных преимуществ по
сравнению с другими сенсорными системами вод-
ных животных, например, зрительной и акусти-
ческой, сигналы которых формируют менее
устойчивые и менее протяжённые информацион-
ные поля, подверженные нарушениям из-за интер-
ференции и других ограничений (Atema, 2012).

Цель настоящего обзора − систематизация и
анализ имеющихся сведений о роли и значении
кайромонов в регуляции взаимоотношений рыб с
другими представителями водных сообществ. В ос-
новные задачи обзора входит оценка разнообра-
зия эффектов, оказываемых кайромонами рыб на
водных животных различных групп, рассмотре-
ние зависимости этих эффектов от образа жизни
доноров и реципиентов кайромонов, от биотиче-
ских и абиотических факторов среды, обобщение
данных о соотношении врождённых и приобретён-
ных компонентов в проявлении ответов живот-
ных на кайромоны рыб, анализ сведений о хими-
ческой природе этих сигналов.

Исследования, рассматривающие влияние кай-
ромонов рыб на водных животных, выполняют-
ся по двум основным направлениям. Первое ка-
сается релизерных реакций, т.е. быстро прояв-
ляющихся поведенческих ответов животных. В
работах второго направления рассматриваются
праймерные эффекты кайромонов рыб – медлен-
но развивающиеся латентные реакции, затраги-
вающие физиологические процессы в организме
реципиента и приводящие к отставленным по
времени фенотипическим и иным изменениям
при хроническом воздействии. В обоих направле-

ниях исследований наибольший объём данных по-
лучен на примере ракообразных, брюхоногих мол-
люсков, водных личинок насекомых и личинок ам-
фибий. Объекты исследований, за редкими
исключениями, являются обитателями пресных
вод. Другие группы водных животных изучены
значительно слабее. Условия получения кайро-
монов рыб в некоторых экспериментах представ-
лены в табл. 1.

РЕЛИЗЕРНОЕ ДЕЙСТВИЕ 
КАЙРОМОНОВ РЫБ

Механизмы релизерных ответов водных живот-
ных на запахи рыб основаны на хемосенсорных си-
стемах, обеспечивающих рецепцию этих сигналов.
У беспозвоночных животных таких систем мно-
го, уровень их развития позволяет улавливать сле-
довые концентрации различных запахов (Val-
entinčič, 1991; Moore, Bergman, 2005; Mobley et al.,
2008; Motti et al., 2018). Поскольку рыбы являются
потенциальными хищниками для многих гидро-
бионтов, поведенческие ответы на кайромоны рыб
представляют собой защитные реакции.

Кайромоны рыб – сигналы для жертв
Моллюски (Mollusca). Запах линя Tinca tinca сти-

мулирует брюхоногих моллюсков (Gastropoda) –
большого прудовика Lymnaea stagnalis и пупырча-
тую физу Physa fontinalis, имеющих относительно
тонкую раковину, подниматься к поверхности
воды и выползать на надводные предметы. Мол-
люскам с более прочной раковиной – Lymnaea per-
egra, Planorbis planorbis и Anisus vortex − присущ уход
на дно в укрытия (Rundle, Brönmark, 2001; Dales-
man et al., 2006). Физа Physella gyrina при наличии
в воде запаха обыкновенного солнечника Lep-
omis gibbosus предпочитает больше времени на-
ходиться в укрытии, тогда как запах рака Faxo-
nius (=Orconectes) rusticus (Decapoda) вынуждает
моллюска избегать перемещений по дну и подни-
маться к поверхности воды (Turner et al., 1999; Ber-
not, Turner, 2001). Чем ближе моллюск находится к
источнику запаха – сетчатому садку с живой ры-
бой внутри, тем сильнее реакция (рис. 1) (Turner,
Montgomery, 2003). Запах (раствор кожной слизи)
обыкновенного фундулюса Fundulus heteroclitus вы-
зывает испуг и уход у живущих на литорали брюхо-
ногих моллюсков Littoraria irorata и Ilyanassa obso-
leta (Rahman et al., 2000).

У дрейссены Dreissena polymorpha (Bivalvia) за-
пах плотвы Rutilus rutilus подавляет фильтрацион-
ную активность: уменьшает скорость осветления
воды и снижает продукцию пеллет (Naddafi et al.,
2007). Сходным образом другой вид дрейссены
(D. rostriformis) реагирует на запахи черноротого
бычка Neogobius melanostomus и солнечника L. gibbo-
sus, что указывает на отсутствие заметной специ-
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фичности в ответах моллюсков на кайромоны сим-
патрических и аллопатрических рыб (Naddafi, Rud-
stam, 2013).

Иглокожие (Echinodermata). Молодь морско-
го ежа Strongylocentrotus droebachiensis избегает
запах губана Tautogolabrus adspersus, питающегося в
природе молодью ежа (Scheibling, Hamm, 1991).

Ракообразные (Crustacea). Значительное число
публикаций посвящено изучению влияния кай-
ромонов рыб на поведение мелких планктонных
ракообразных рода Daphnia – представителей вет-
вистоусых (Cladocera). Наиболее хорошо изучен
феномен усиления их суточных вертикальных ми-

граций в присутствии запаха рыб. Уход на глуби-
ну при повышении освещённости является за-
щитной адаптацией, позволяющей планктонным
организмам выйти из-под пресса планктонояд-
ных рыб (Ringelberg, 1995). Наблюдается взаимо-
связь между численностью рыб в водоёмах и вер-
тикальными перемещениями зоопланктона (Di-
ni, Carpenter, 1991; Ringelberg et al., 1991).

В воде с запахом верховки Leucaspius delineatus
дафнии D. magna совершают регулярные вертикаль-
ные миграции в соответствие с суточным ритмом
освещённости, тогда как в воде без запаха таких
перемещений не происходит: дафнии постоянно
распределяются в верхних слоях воды (Dawidowicz,

Таблица 1. Условия получения кайромонов рыб

Примечание. “–” – данные отсутствуют; § – приведены сведения, характеризующие параметр иным образом, * время указано
в неделях.

Рыба (донор кайромонов) Длина рыб, 
см (масса, г)

Экспозиция
Источник 

информацииобъём 
воды, л

время,
ч

температура, 
°С

Атлантическая сельдь Clupea harengus – 2500 § 10 Hamrén, Hansson, 1999
Радужная форель Oncorhynchus mykiss – § 12 16 Mathis, Hoback, 1997
Ручьевой голец Salvelinus fontinalis 20–25 200 § − McIntosh, Peckarsky, 1996

То же 13 25 3* 17 Huryn, Chivers, 1999
Щука Esox lucius 18.2 12 72 22 Wudkevich et al., 1997

То же 16 1.2 72 − Chivers et al., 1996
Верховка Leuciscus delineatus 5 5 24 20 Pijanowska et al., 2006а
Язь Leuciscus idus – 4 24 − Tams et al., 2018
Золотой карась Carassius carassius – 0.5 24 − Pijanowska et al., 2020

То же 6 10 24 – Dawidowicz et al., 2010
Гольян Phoxinus phoxinus 2 1 24 – Tollrian, Heibl, 2004
Трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus – 1.5 2 – Jensen et al., 1998
Окунь Perca fluviatilis 20.6 10 1 – Laurila, 2000

То же 4 2 – – Reede, 1995
Perca fluviatilis,
Gobiomorphus cotidianus

– 2.5 24 – Lagrue, Poulin, 2007

Perca flavescens, Ambloplites rupestris, 
Etheostoma nigrum, E.exile

– – § – Keller, Moore, 1999

Большеротый окунь Micropterus salmoides 20.5 22.7 40 – Kenison et al., 2018
Зелёный солнечник Lepomis cyanellus 9 100 24 21 Holomuzki, Short, 1988

То же 7–9 10 0.3–0.4 21 Holomuzki, Short, 1988
» 5 38 24 20 Lauridsen, Lodge, 1996

Солнечник Lepomis megalottis 9.7 (25.6) 20 72 18 Holomuzki, Hatchett, 1994
Обыкновенный солнечник Lepomis gib-
bosus

5–7 4 1.5 21 Macchiusi, Baker, 1992

То же 6 8 – 21 Gyssels, Stoks, 2006
Полосатая зубатка Anarhichas lupus 61 (1830) 20 1 7 Hagen et al., 2002
Атлантическая менидия Menidia menidia 6–8 4 72 23–25 Cieri, Stearns, 1999
Цихлида Nimbochromis venustus – 1.5 24 19–20 Stabell et al., 2003
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Рис. 1. Зависимость доли особей физы Physella acute (Gastropoda), пребывающих в укрытии, от расстояния до источ-
ника кайромонов рыб – сетчатого садка с обыкновенным солнечником Lepomis gibbosus (по: Turner, Montgomery, 2003,
с изменениями).

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

1 2 3 4
Расстояние от садка с рыбой, м

5 6 7

Д
ол

я 
ос

об
ей

 в
 у

кр
ы

ти
и,

 %

Loose, 1992). Кайромоны хищников, преследую-
щих и схватывающих своих жертв поштучно, вызы-
вают у дафний горизонтальные перемещения. В
частности, таким образом дафнии реагируют на
запах личинок коретры – комаров рода Chaoborus
(Loose et al., 1993).

Запах синежаберного солнечника Lepomis mac-
rochirus не только усиливает вертикальные мигра-
ции разных видов дафний, но и достаточен для их
инициирования (Dodson, 1988). Действие кайро-
монов L. macrochirus усиливает чувствительность
дафний к небольшим гидродинамическим возму-
щениям, а также снижает их уязвимость при пря-
мом столкновении с мелкими хищниками – гуппи

Poecilia reticulata (Brewer et al., 1999). Опускание даф-
ний в более глубокие слои воды становится замет-
ным уже через 5 мин после начала стимуляции, ин-
тенсивность реакции зависит от концентрации эк-
зометаболитов рыб (рис. 2) (Van Gool, Ringelberg,
1995; von Elert, Pohnert, 2000). Запах плотвы стиму-
лирует уход на глубину у дафнии D. magna всех ис-
следованных клонов (16) независимо от их проис-
хождения (водоёма). При этом зрительная доступ-
ность рыб для реагирующих дафний на силу ответа
не влияет. При возвращении в чистую воду поведе-
ние дафний нормализуется через несколько дней
(De Meester, 1993). При дефиците пищи эффект
кайромонов проявляется слабо (Van Gool, Ringel-
berg, 1995, 1998).

В присутствии запаха плотвы дафния D. magna
образует более компактные скопления и становится
менее подвижной, хотя частота прыжков увеличива-
ется (Pijanowska, Kowalczewski, 1997). При стимуля-
ции запахом трёхиглой колюшки Gasterosteus aculea-
tus перемещения дафний D. pulex в скоплениях бо-
лее согласованы, чем в чистой воде (Jensen et al.,
1998). Повышение агрегированности и синхрон-
ности плавания может обеспечивать лучшую защи-
щённость, как это наблюдается в стаях рыб (Касу-
мян, Павлов, 2018).

На мелководье запах рыб может побуждать даф-
ний уходить в укрытия. Так, запах зелёного солнеч-
ника L. cyanellus вынуждает дафний D. magna поки-
дать свободную центральную часть аквариума и
скрываться среди водных растений, куда в нор-
ме дафнии заходить избегают (табл. 2) (Lauridsen,
Lodge, 1996). Солёность воды может модифициро-
вать ответы дафний на запах уклеи Alburnus esche-
richii (Bezirci et al., 2012).

Рис. 2. Глубина (M ± m) погружения дафнии Daphnia
magna в зависимости от концентрации кайромонов
(литров воды на одну рыбу, экспозиция 24 ч) золото-
го карася Carassius carassius (по: von Elert, Pohnert,
2000).
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Запахи разных видов рыб (верховка, плотва, зо-
лотой карась Carassius carassius) не имеют выражен-
ной видовой специфичности в своём влиянии на
поведение дафний, поскольку опасность, исходя-
щая от них мелким планктонным жертвам, сход-
ная (von Elert, Loose, 1996). Не находят суще-
ственных различий между кайромонами разных
рыб и по химическим свойствам (см. ниже).

Данные о влиянии запаха рыб на проявление
дафниями вертикальных миграций, полученные
в лаборатории, подтверждаются экспериментами
и наблюдениями, выполненными в природе. Так,
изъятие из озера (~1 га) 90% всех рыб (Phoxinus
eos, P. neogaeus, Umbra limi) и вселение большеро-
того окуня Micropterus salmoides привело к повыше-
нию численности дафний и к отсутствию или слабо
выраженному проявлению ими суточных верти-
кальных перемещений. Но после возвращения
карповых рыб в водоём миграции дафний вновь
становятся хорошо заметными (Dini, Carpenter,
1991).

Ж а б р о н о г и е (Branchiopoda). У науплий ар-
темии Artemia franciscana уход на глубину при повы-
шении освещённости выражен сильнее, если в воде
присутствует запах обыкновенного фундулюса, ат-
лантического менхэдена Brevoortia tyrannus или ко-
лючей чопы Lagadon rhomboides; действие кайромо-
нов заметно уже в первые минуты после подачи
запаха и зависит от его концентрации (McKelvey,
Forward, 1995).

Б о к о п л а в ы (Amphipoda). Запах щуки Esox
lucius приводит к сокращению времени, затрачива-
емому гаммарусом Gammarus lacustris на плавание в
аквариуме в толще воды, но увеличивает длитель-
ность неподвижного нахождения на дне, что делает
его менее заметным для щуки (табл. 2). Реагируя
на запах хищника, охотящегося иным образом –
личинок стрекозы Aeshna eremita, гаммарус стара-
ется не опускаться ко дну или находиться на грун-
те, т.е. избегает зоны водоёма, занимаемые ли-
чинками стрекоз (Wudkevich et al., 1997).

Содержание радужной форели Oncorhynchus
mykiss внутри сетчатого садка, из которого запах
беспрепятственно попадает в гидродинамическую
установку, подавляет (в течение нескольких минут)
пассивный скат амфиподы Gammarus pseudolimnaeus
в темноте. При дневной освещённости запах радуж-
ной форели блокирует перемещение гаммаруса на-
встречу потоку (Williams, Moore, 1982). Такие
же ответы вызывают запахи других симпатриче-
ских рыб – озёрного гольца Salvelinus namaycush,
арктического хариуса Thymallus arcticus, ринихтов
Rhinichthys spp., дартеров Etheostoma spp., нотропи-
сов Notropis spp., а также аллопатрической африкан-
ской цихлиды Pelmatochromis kribensi (Williams,
Moore, 1985). Запах зелёного солнечника L. cya-
nellus сокращает время плавания амфиподы Gam-
marus minus (Holomuzki, Hoyle, 1990). Запах хищ-

ных личинок насекомых, ведущих донный образ
жизни, в отличие от запаха рыб не подавляет, а
усиливает ночной дрифт мелких ракообразных
(Wooster, Sih, 1995).

Ночной дрифт гаммарид в реках и ручьях, на-
селённых рыбами, менее интенсивный по срав-
нению с тем, что наблюдается там, где рыбы отсут-
ствуют (Friberg et al., 1994). Внесение садка с кумжей
Salmo trutta в небольшой безрыбный ручей сразу
снижает ночной скат обитающей здесь амфиподы
Gammarus pulex (Andersen et al., 1993). Сходным
образом эта амфипода реагирует и на запах евро-
пейского обыкновенного подкаменщика Cottus go-
bio. После помещения нескольких сотен подкаме-
щиков в отгороженный участок небольшой ре-
ки интенсивность ночного дрифта амфипод в
ручье ниже по течению от этого участка умень-
шается по сравнению с дрифтом выше по тече-
нию от участка с рыбой. Реакция на запах под-
камещика наблюдается и в лабораторных опытах.
Но если подкамещика поместить в стеклянную ём-
кость, блокирующую распространение запаха, но
сохраняющую возможность жертвам для зритель-
ного контроля за хищником, изменений в пове-
дении амфипод не происходит, что подтверждает
важность хемосенсорного контакта между жерт-
вой и хищником (Andersson et al., 1986).

Амфиподы, реагирующие на запах рыб (кумжа),
способны благодаря изогнутой форме тела и движе-
ниям плеопод создавать локальный противоток,
благодаря которому амфиподы получают запахо-
вый сигнал от источника, располагающегося ниже
по течению. У амфиподы G. pulex это расстояние не
превышает 1 см. За счёт неоднородности донного
рельефа могут создаваться локальные противото-
ки ещё большей протяженности. Эти особенно-
сти гидродинамики важны для таких животных
дрифта, как амфиподы, поскольку позволяют им
хемосенсорно детектировать рыб и других хищни-
ков, располагающихся в большинстве случаев ниже
по течению (Dahl et al., 1998).

Кайромоны рыб не только изменяют двигатель-
ную активность, но и приводят к перераспределе-
нию или перемещению животных благодаря реак-
циям предпочтения/избегания. При возможно-
сти выбора одного из двух отсеков проточного
лабиринта, лишённого каких-либо укрытий, амфи-
пода Gammarus roeseli избегает отсек с запахом на-
лима Lota lota или золотого карася (табл. 2). Реакция
отсутствует, если концентрация запаха недостаточ-
но высокая (снижена на один порядок). Запах оку-
ня Perca fluviatilis, в меньшей степени склонного к
поиску пищи в грунте, где предпочитают нахо-
диться скрывающиеся от хищников амфиподы,
избегания не вызывает (Baumgärtner et al., 2002).
Запах налима не только вынуждает G. roeseli избе-
гать потенциально опасные зоны, но и смещает
биотопические предпочтения: амфипода начина-
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ет избирать донный субстрат из мелкого галеч-
ника, в котором хищнику её сложнее обнару-
жить (Baumgärtner et al., 2002, 2003).

В присутствии запаха радужной форели самцы
амфиподы Gammarus pseudolimnaeus быстрее образу-
ют пару и вступают в амплексус с самками меньше-
го размера, чем в чистой воде (Mathis, Hoback, 1997).

Р а в н о н о г и е (Isopoda). При появлении запа-
ха зелёного солнечника L. cyanellus изопода Lirceus
fontinalis снижает двигательную активность на от-
крытых участках и реже покидает укрытия − скоп-
ления нитчатых водорослей Cladophora (табл. 2)
(Holomuzki, Short, 1988). Двигательная активность
изоподы L. fontinalis снижается и при действии запа-
ха длинноухого солнечника Lepomis megalotis (Holo-
muzki, Hatchett, 1994). Запах рыб подавляет пище-
вое поведение L. fontinalis, причём запах хищ-
ных рыб (зелёный солнечник) действует сильнее,
чем рыб, питающихся преимущественно водорос-
лями или бентосом (необычная кампостома Cam-
postoma anomalum) (Short, Holomuzki, 1992).

Запах европейского керчака Myoxocephalus scorpi-
us вынуждает морскую изоподу Saduria entomon в де-
сять раз больше времени находиться в грунте и не
выходить из него (рис. 3), реже и на меньшую высо-
ту выставлять над грунтом антенны, на которых
располагаются хеморецепторы (Ejdung, 1998).

М и з и д ы (Mysida). В присутствии запаха ат-
лантической сельди Clupea harengus мизиды Mysis
mixta в несколько раз снижают интенсивность пи-
тания науплиями артемии. Предполагают, что за-
пах сельди и других планктоноядных рыб может
также стимулировать защитные вертикальные ми-
грации мизид в более глубокие и холодные и менее
кормные слои воды, но более безопасные для них
в дневное время (Hamrén, Hansson, 1999).

В е с л о н о г и е (Copepoda). В воде, содержа-
щей кайромоны атлантической менидии Menidia
menida, веслоногие рачки Acartia tonsa и A. hudsonica
менее интенсивно питаются планктонными диато-
мовыми водорослями. Эффект проявляется толь-
ко при освещённости, достаточной для зритель-
ного питания менидии (Cieri, Stearns, 1999).

Р а к у ш к о в ы е (Ostracoda). Добавление не-
большого количества воды (3 мл), взятой из аква-
риума с молодью леща Abramis brama, в установку,
где находятся ракушковые рачки Cypridopsis vidua,
приводит к их перераспределению и избиранию
безопасных условий – отсека с густыми заросля-
ми хары Chara fragilis (Roca et al., 1993).

Д е с я т и н о г и е  р а к и (Decapoda). Запах
окуня, щуки, налима и европейского угря Anguilla
anguilla подавляет двигательную активность и вы-
нуждает молодь широкопалого речного рака Astacus
astacus и североамериканского рака Pacifastacus le-
niuscus больше времени проводить в укрытии, ко-
гда она находится в темноте и максимально ак-
тивна (Appelberg et al., 1993; Blake, Hart, 1993). Но

запах плотвы, не представляющей опасности для
A. astacus, индифферентен для этого рака (Appel-
berg et al., 1993). Результаты подтверждают спо-
собность жертв дифференцированно реагировать
на запах разных хищников, симпатрических по от-
ношению к жертвам. Запах европейского угря
вызывает у рака P. leniusculus, интродуцированно-
го в водоёмы Финляндии, поисковое поведение –
нахождение вне укрытий и повышенную двига-
тельную активность, т.е. поведение, противопо-
ложное ответу на запах угря у рака A. astacus (Hir-
vonen et al., 2007).

Однако запахи красноглазого каменного окуня
Ambloplites rupestris, жёлтого окуня Perca flavescens,
чёрного дартера Etheostoma nigrum и изящного дар-
тера E. exile, являющихся опасными хищниками
для молоди рака Faxonius (=Orconectes) virilis, влия-
ния на её подвижность не оказывают (Keller, Moore,
1999). В то же время запах этих рыб стимулирует у
молоди рака демонстрацию позы угрозы (Hazlett,
Schoolmaster, 1998), что, как полагают, отражает на-
стороженность и готовность проявить защитную
реакцию (Keller, Moore, 1999). Возможно, сохране-
ние двигательной активности у F. virilis связано
с недостаточной концентрацией запаха, поскольку
в другом исследовании, выполненном на близ-
ком виде – F. rusticus, запах большеротого окуня
M. salmoides, питающегося в природе этими ра-
ками, снижает их подвижность, вызывает зами-
рание, движение клешнями и антеннами, переход
в укрытие (Kenison et al., 2018). Запах малоротого

Рис. 3. Влияние запаха европейского керчака Myoxo-
cephalus scorpius на двигательную активность (дли-
тельность пребывания вне грунта и плавание, M ± m,
усл. ед.) одиночной изоподы Saduria entomon в темно-
те (j) и на свету (h) в аквариуме с объектами её пита-
ния – амфиподами Monoporeia affinis; различия между
двигательной активностью изоподы в темноте и на
свету в обоих вариантах опыта недостоверны (p >
> 0.05) (по: Ejdung, 1998, с изменениями).
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окуня Micropterus dolomieu приводит к снижению
двигательной активности у F. virilis (Ramberg-Pihl,
Yurewicz, 2020).

Запах бронзового керчака Myoxocephalus ae-
naeus вынуждает молодь американского омара
Homarus americanus в несколько раз больше време-
ни проводить в укрытии, чем это наблюдается в чи-
стой воде (Wahle, 1992). Планктонные личинки
краба Rhithropanopeus harrisii (зоеа) становятся бо-
лее чувствительными к затенению как к сигналу
начала вертикальной миграции, если испытыва-
ют действие запаха обыкновенного фундулюса
(Cohen, Forward, 2003).

Насекомые (Insecta). В о д н ы е  л и ч и н к и.
Личинки североамериканской подёнки Baetis bicau-
datus (Ephemeroptera), взятые из речек, где много
питающихся ими рыб, ночью в проточных бассей-
нах, куда постоянно поступает запах ручьевого
гольца S. fontinalis, снижают длительность нахожде-
ния в потоке воды (McIntosh, Peckarsky, 1996). Та-
кой же эффект на личинок оказывают кайромо-
ны других симпатрических, но разных по эко-
логии питания и систематике рыб – радужной
форели, лосося Кларка Oncorhynchus clarkii, обык-
новенного чукучана Catostomus catostomus, интроду-
цированной в местные реки кумжи. Под действи-
ем запаха этих рыб личинки подёнки реже выхо-
дят на открытую донную поверхность для
питания (рис. 4) (Alvarez et al., 2014). Запах золо-
той рыбки Carassius auratus, аллопатрической по от-
ношению к подёнкам B. bicaudatus и не представ-
ляющей для них потенциальной угрозы в качестве
хищника, на дрифт личинок влияния не оказыва-
ет (McIntosh, Peckarsky, 2004). Личинки обита-
ющей на европейском континенте подёнки Baetis
rhodani реагируют только на запах кумжи и не чув-

ствительны к запаху карпа Cyprinis carpio и тюрбо
Psetta maxima (Alvarez et al., 2014).

Реакция водных животных на кайромоны рыб
зависит от биологии рыб. Так, личинки подён-
ки Ephemerella aurivill в ответ на запах бентосоядно-
го длинноносого ринихта Rhinichthys cataractae не
снижают, а усиливают ночью скат по течению во-
ды. Личинки подёнок Paraleptophlebiahe teronea и
Baetis tricaudatus в ответ на запах этой рыбы поведе-
ние в потоке не изменяют (Scrimgeour et al., 1994).
Адаптивное значение усиления ската личинок
E. aurivill при получении химического сигнала о
присутствии питающегося бентосом хищника оче-
видно. Но какими особенностями биологии обу-
словлено отсутствие реакции на этот сигнал у ли-
чинок других подёнок, не выяснено.

Предположение, что кайромоны рыб регулиру-
ют интенсивность суточных ритмов ската личинок
подёнок в водоёмах (Douglas et al., 1994), подтвер-
ждают эксперименты в природе. Локальное внесе-
ние запаха ручьевого гольца S. fontinalis в неболь-
шую речку, населённую этими рыбами, вызывает
снижение числа крупных личинок подёнок, попав-
ших в ловушки в ночные часы. Эффект заметен
уже через 5 мин (McIntosh et al., 1999).

Под действием веществ, выделяемых в воду щу-
кой, хищные личинки стрекоз-стрелок Enallagma spp.
(Odonata, Zygoptera) снижают свою охотничью ак-
тивность: реже изгибают характерным образом
тело и реже совершают направленные перемеще-
ния и броски (табл. 2) (Chivers et al., 1996).

Запах американского карликового сома Amei-
urus nebulosus и большеротого окуня оказывает ре-
пеллентное действие на личинок коретры Chaob-
orus punctipennis (Diptera). В отличие от дафний и
других планктонных Cladocera личинки коретры
не уходят на глубину, а перемещаются по гори-
зонтали в сторону, противоположную источнику
запаха (O’Bryan, Forrester, 1997). Присутствие в
установке в отгороженном сетчатом отсеке трёхиг-
лой колюшки вызывает у личинок коретры C. fla-
vicans уход в придонные и донные слои и попытки
найти там укрытие. Реакция проявляется на протя-
жении всех 15 сут наблюдений (Dawidowicz et al.,
1990). Личинки комаров Chironomus riparius (Dip-
tera) при наличии в воде запаха плотвы быстрее
зарываются в грунт и уходят в его более глубо-
кие слои; эта реакция усиливается с повышени-
ем концентрации запаха и длительности воздей-
ствия (рис. 5, 6) (Hölker, Stief, 2005). В присутствии
запаха обыкновенного солнечника выращенные в
лаборатории личинки комаров C. tentans менее ак-
тивны и реже покидают свои домики-трубки
(Macchiusi, Baker, 1992).

И м а г о. Вещества, выделяемые водными орга-
низмами, не только хорошо растворимы в воде, но и
могут обладать летучестью, подниматься в воздух и
нести полезную информацию для наземных или

Рис. 4. Число (M ± m) питающихся личинок северо-
американской подёнки Baetis bicaudatus на открытой
поверхности дна в чистой воде (К) и в присутствии
кайромонов рыб: 1 – ручьевой голец Salvelinus fontin-
alis, 2 – лосось Кларка Oncorhynchus clarkii, 3 – радуж-
ная форель O. mykiss; * отличия от контроля достоверны
при p < 0.05 (по: Alvarez et al., 2014, с изменениями).
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воздушных обитателей (Fink, 2007). Хорошо изве-
стен пример с веществами диметилсульфидной
природы, выделяемыми морским фитопланктоном
в местах скопления. Переходя в воздух и поднима-
ясь вверх, они служат важными запаховыми ори-
ентирами для рыбоядных птиц, легко обнаружи-
вающих таким образом питающихся планктоном
рыб (Nevitt et al., 1995; Nevitt, 2008).

Жук-плавунец Acilius sulcatus (Coleoptera), по-
стоянно живущий в водоёмах и лишь изредка по-
кидающий их для расселения, при появлении запа-
ха окуня снижает свою плавательную активность.
Реакция наблюдается в темноте и в условиях слабой
видимости, но отсутствует при дневном освеще-
нии (Åbjörnsson et al., 1997). При расселении, ко-
гда жуки-плавунцы и некоторые другие жестко-
крылые (Coleoptera) перелетают в новые водоёмы,

запахи рыб, поднимающиеся в воздух, влияют на
выбор мигрирующими жуками нового места обита-
ния. В эксперименте жуки-плавунцы Dytiscidae и
водолюбы Hydrophilidae избегают колонизировать
искусственные водоёмы-ёмкости, вода в которых
содержит кайромоны Lepomis, Gambusia, Pimephales,
Enneacanthus и Umbra. Исключением является запах
насекомоядного пиратоокуня Aphredoderus sayanus
(Aphredoderidae, Percosiformes), который, как пола-
гают, обладает уникальным для рыб свойством –
запаховым камуфляжем (Resetarits, Binckley, 2013).
Присутствие запаха окуня P. fluviatilis в ёмкостях с
водой препятствует откладке яиц водолюбами Hy-
droporus incognitus и H. nigrita (рис. 7), однако на дви-
гательную активность личинок жуков этот запах не
влияет (Brodin et al., 2006).

Рис. 5. Динамика ухода личинок комаров Chironomus riparius с поверхности грунта в глубину в зависимости от концен-
трации кайромонов плотвы Rutilus rutilus: (h) – контроль (чистая вода), ( ) – запах одной рыбы, (j) – запах десяти рыб
(по: Hölker, Stief, 2005, с изменениями).
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Рис. 6. Глубина ухода (M ± m) личинок комаров Chironomus riparius в грунт при экспозиция 3 (h) и 5 ( ) сут в чистой
воде (К) и при разной концентрации кайромонов плотвы Rutilus rutilus; разные буквы обозначают наличие достовер-
ных различий при экспозиции 3 сут, p < 0.05; * достоверные различия между глубиной ухода в грунт при экспозиции
3 и 5 сут, p < 0.05 (по: Hölker, Stief, 2005, с изменениями).
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Двукрылые насекомые (Diptera), жизненный
цикл которых связан с водой, при откладке яиц от-
дают предпочтение тем водоёмам, в которых рыбы
отсутствуют или плотность их популяции невысо-
кая (Vonesh, Blaustein, 2010). Число яиц, отклады-
ваемых самками Aedes taeniorchyncus в прудах, на-
селённых рыбами, ниже, чем в прудах без рыб, про-
порционально численности рыбного населения
(Ritchie, Laidlaw-Bell, 1994). В бассейнах, в которых
в отгороженных сетчатых отсеках содержится сине-
жаберный солнечник L. macrochirus, личинок кома-
ров меньше, чем в бассейнах без рыб (Petranka, Fak-
houry, 1991). Количество личинок комаров Cu-
lex spp., обнаруживаемых в имитирующих при-
родные водоёмы ёмкостях, закономерно уменьша-
ется по мере увеличения концентрации экзомета-
болитов гамбузии Gambusia affinis (Angelon, Petran-
ka, 2002). Наличие в воде запаха G. affinis, но не зелё-
ного солнечника L. cyanellus, препятствует откладке
яиц комарами Culex restuans (Eveland et al., 2016).

Запах рыб по-разному влияет на самок кома-
ров, различающихся экологией размножения. За-
пах гамбузии G. affinis отпугивает самок комаров
Culex tarsalis, обычно использующих для размноже-
ния водоёмы, населённые рыбами. У самок Culex
quinquefasciatus, редко использующих для размно-
жения водоёмы, где может быть рыба, избегание за-
паха гамбузии выражено слабо. Добавление в воду
кайромонов гамбузии не оказывает никакого влия-
ния на выбор ёмкости у самок Aedes aegypti, которые
в природе используют для размножения дупла де-
ревьев и другие небольшие углубления с водой
(van Dam, Walton, 2008). Экзометаболиты красно-
пёрки Scardinius erythrophthalmus и девятииглой
колюшки Pungitius pungitius препятствуют откладке

яиц самками тех видов коретры (Chaoborus crystalli-
nus и C. obscuripes), которые в природе размножа-
ются в водоёмах, где нет рыб. Для самок коретры
C. flavicans, размножающихся в водоёмах, обычно
населённых рыбами, запах краснопёрки и ко-
люшки не оказывает какого-либо влияния на вы-
бор контейнеров с водой для откладки яиц (Ber-
endonk, 1999).

Амфибии (Amphibia). Многие амфибии, главным
образом их личинки, являются объектами питания
рыб. Кайромоны рыб служат для личинок химиче-
скими сигналами, предупреждающими об опас-
ности и вызывающими у них защитное поведение.
Запах окуня, плотвы, ротана Perccottus glenii и осо-
бенно ерша Gymnocephalus cernuus избегают голо-
вастики разных бесхвостых амфибий – остромор-
дой Rana arvalis, травяной R. temporaria и прудовой
Pelophylax lessonae лягушек и серой жабы Bufo bufo
(Мантейфель, Жушев, 1998). Вода, поступающая из
ёмкости с зелёным солнечником L. cyanellus, сни-
жает время, проводимое личинками саламандр Am-
bystoma texanum и Eurycea bislineata и квакши Hyla
chrysoscelis на открытых участках, где они более
доступны для хищников, и увеличивает длитель-
ность пребывания в убежище (рис. 8) (Petranka et al.,
1987; Kats, 1988; Kats et al., 1988). Если запах рыб за-
стаёт личинок Ambystoma barbourin на открытом дне,
то они следуют к укрытию по прямой траектории
(Sih, Kats, 1991). Экзометаболиты американской
евдошки Umbra limi уменьшают подвижность и про-
должительность питания и вызывают стремление
покинуть запаховую зону у головастиков шести ви-
дов североамериканских бесхвостых амфибий (Rel-
yea, 2001). Запах гамбузии, солнечника L. auratus и
особенно большеротого окуня подавляет двига-
тельную активность у взрослой саламандры Eurycea
sosorum (рис. 9) (DeSantis et al., 2013). После блоки-
рования органа обоняния реакция у личинок сала-
мандр не проявляется (Kats, 1988; Kats et al., 1988).
Запах солнечника L. cyanellus эффективен в ос-
новном для личинок саламандр и бесхвостых ам-
фибий Северной Америки (Hylidae, Ranidae, Bu-
fonidae, Plethodontidae, Ambystomatidae, Salamandri-
dae), обитающих в водоёмах, населённых рыбами
(Kats et al., 1988). Если реакция на запах хищных
рыб (L. cyanellus, O. mykiss) у личинок амфибий
отсутствует, то у них обнаруживают вкусовую
детеррентность – другой способ химической за-
щиты от рыб (Kats et al., 1988; Kiesecker et al., 1996;
Nyström, Åbjörnsson, 2000).

В присутствии запаха окуня головастики травя-
ной лягушки R. temporaria снижают свою подвиж-
ность (табл. 2) (Laurila, 2000), головастики прудовой
Pelophylax lessonae и съедобной P. esculenta лягушек
снижают подвижность и стремятся находиться на
максимальном удалении от источника запаха щу-
ки (Staufer, Semlitsch, 1993).

Рис. 7. Число личинок (M ± m) жуков-водолюбов Hy-
droporus incognitus и H. nigrita в мезокосмах с сетчаты-
ми садками с окунем Perca fluviatilis (j) и без него (h)
после пяти недель экспонирования вблизи природ-
ных водоёмов в 2003 и 2004 гг. (по: Brodin et al., 2006,
с изменениями).
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Экометаболиты синежаберного солнечника,
большеротого окуня и золотой рыбки оказыва-
ют влияние на поведение головастиков амери-
канской жабы Bufo americanus, лягушки-быка Rana
catesbeiana и крикливой лягушки R. clamitans, одна-
ко изменения, вызываемые у каждой из этих жертв
(снижение активности, пребывание в водных за-
рослях и др.), имеют свои особенности и зависят от
размера головастиков (Smith et al., 2008).

В присутствии запаха золотой рыбки повышает-
ся смертность головастиков дальневосточной квак-
ши Hyla japonica, находящихся в аквариуме сов-
местно с хищными личинками стрекозы Anax parthe-
nope (Odonata) или флоридским раком Procambarus
clarkii (Decapoda). Эффект связывают с увеличени-
ем доступности жертв, снижающих двигательную
активность в ответ на восприятие запаха рыб (Taka-
hara et al., 2003).

Искусственные водоёмы, в которых некото-
рое время содержали разных североамериканских
пресноводных рыб (Esocidae, Salmonidae, Amiuridae,
Centrarchidae, Umbridae, Poeciliidae), менее предпо-
читаемы для откладки икры квакшами Hyla chrysos-
celis, H. femoralis и H. squirella (Hylidae). Исключе-
ние – запах пиратоокуня A. sayanus, обладающего
химическим (запаховым) камуфляжем (Resetarits,
Wilbur, 1989; Binckley, Resetarits, 2003; Resetarits,
Binckley, 2013).

Кайромоны рыб – сигналы для хищников
Экзометаболиты, продуцируемые рыбами, в не-

которых случаях служат сигналами, информирую-
щими не только жертв об опасности, но и хищни-
ков о наличии добычи. Стрекательные клетки
хищной сифонофоры, португальского корабли-
ка Physalia physalis (Hydrozoa), охотящегося в том
числе и на рыб, в электрофизиологических опытах

отвечают на стимуляцию запахом паралихта Para-
lichthys lethostigma (Purcell, Anderson, 1995).

Кайромоны рыб – сигналы для паразитов

Вещества, выделяемые рыбами в окружающую
среду, служат химическими ориентирами для сво-
бодных форм многих паразитических организмов и
облегчают им поиск и обнаружение рыб-хозяев.
Экзометаболиты и отдельные компоненты кож-
ных выделений (гликопротеины, аминокислоты)
обыкновенной пецилии Xiphophorus maculatus при-
влекают расселяющихся теронтов (бродяжки) их-
тиофтириуса Ichthyophthirius multifiliis – паразити-
ческой реснитчатой инфузории (Hymenostomatida,
Ciliophora). Экзометаболиты, по-видимому глико-
конъюгаты, вызывают у теронтов реакцию избе-
гания. Предполагают, что реакция на запах рыб-
хозяев возможна, когда теронты в результате по-
иска оказываются на близком к ним расстоянии
(Haas et al., 1999). Компоненты кожной слизи ра-
дужной форели, карпа, леща и последующая меха-
ническая стимуляция спор миксоспоридий Myxo-
bolus cerebralis (Myxozoa, Cnidaria) вызывают у
них выброс филамента и закрепление на хозяи-
не (Kallert et al., 2005, 2011). Запахи атлантиче-
ского лосося Salmo salar и некоторых других рыб
повышают подвижность лососёвой вши Lepeoph-
theirus salmonis (Copepoda) и инициируют её пере-
мещение к источнику запаха (Devine et al., 2000).

Расселяющиеся церкарии трематоды Cryptocotyle
lingua (Digenea) под влиянием запаха атлантиче-

Рис. 8. Время (M ± m), проводимое в убежище личин-
ками саламандры Ambystoma texanum, в зависимости
от присутствия (s) или отсутствия (d) в воде кайро-
монов зелёного солнечника Lepomis cyanellus; (↑) −
момент внесения в воду кайромонов (по: Kats et al.,
1988).
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Рис. 9. Влияние кайромонов рыб на двигательную ак-
тивность (M ± m) взрослых особей саламандры Eury-
cea sosorum. Индекс двигательной активности – раз-
ность между временем плавания или перемещения по
грунту одиночной саламандры до и после подачи в
экспериментальный аквариум (4.5 л) 50 мл чистой во-
ды (К − контроль) или воды с запахом рыб: 1 − гамбу-
зия Gambusia affinis, 2 – солнечник Lepomis auratus, 3 –
большеротый окунь Micropterus salmoides; отличия до-
стоверны при p < 0.05: * от контроля, # от воздействия
кайромонов гамбузии и солнечника (по: DeSantis
et al., 2013).
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ской сельди сокращают продолжительность перио-
дов покоя и увеличивают время активного плава-
ния, чаще меняют направление движения, что, как
полагают, повышает вероятность столкновения с
будущим хозяином (Chapman, 1974; Haas, 1994).
Церкарии трематоды Acanthostomum brauni быстро
прикрепляются к агаровому субстрату, содержаще-
му компоненты слизи карпа (Ostrowski de Nuñez,
Haas, 1991). Под действием запаха окуня и гобио-
морфа Gobiomorphus cotidianus, являющихся окон-
чательными хозяевами для трематоды Coitocaecum
parvum, паразит, находящийся в промежуточном
хозяине (амфипода Paracalliope fluviatilis), изменяет
жизненную стратегию: снижает проявление проге-
неза (созревание половых клеток до достижения
организмом взрослой стадии) (Lagrue, Poulin,
2007). Инфицированная скребнем Pomphorhynchus
laevis (Acanthocephala) амфипода G. pulex предпочи-
тает запах окуня, тогда как незаражённые амфипо-
ды запах хищника избегают. Реакция на зритель-
ный образ окуня у амфиподы не изменяется (Bal-
dauf et al., 2007). Аналогичным образом изменяется
поведение циклопа Macrocyclops albidus (Copepo-
da) после инфицирования процеркоидами цесто-
ды Schistocephalus solidus (Cestoda) (Jakobsen, We-
dekind, 1998). Имеются другие примеры влияния
кайромонов рыб на состояние паразитов и их ма-
нипуляцию хозяевами (Baldauf et al., 2007; Гопко,
Михеев, 2017).

ПРАЙМЕРНОЕ ДЕЙСТВИЕ 
КАЙРОМОНОВ РЫБ

Столкновение водных животных с запахами рыб
происходит не только случайно или неожиданно. В
населённых рыбами водоёмах (причём не только в
относительно небольших и замкнутых) эти запа-
хи постоянно присутствуют в воде. Косвенно об
этом свидетельствуют результаты экологической
генетики, выявляющие молекулярные следы рыб
в водоёмах (Coulter et al., 2019). Химическая при-
рода и скорость распада веществ, формирую-
щих запах рыб, неизвестны, а реальная продол-
жительность сохранения кайромонами актив-
ности в природной воде исследована крайне
слабо. Однако, судя по косвенным данным, этот
срок всё же достаточен для накопления и дости-
жения этими веществами концентраций, способ-
ных при хроническом действии вызывать у живот-
ных ответы праймерного типа. В целом структур-
ные и функциональные изменения, возникающие
у жертв в результате длительного влияния на них
кайромонов, следует рассматривать как эпигенети-
ческие. В литературе они получили название инду-
цированной защиты. Наиболее полно такие отве-
ты изучены у пресноводных ветвистоусых и личи-
нок амфибий.

Морфология
Изменения в морфологии являются пластиче-

скими (фенотипическими) адаптациями и требуют
перераспределения или дополнительных затрат
энергии, которые могут быть оправданными толь-
ко при перманентном присутствии опасности (Auld
et al., 2010). Как и все праймерные ответы, эти изме-
нения требуют определённого времени и условий
для их реализации. Являясь по своей сути защитны-
ми морфологическими адаптациями, они направ-
лены на снижение риска жертв быть атакованными,
схваченными и истреблёнными хищниками.

М о л л ю с к и (Mollusca). Под влиянием запа-
ха линя у прудовика Radix balthica меняется форма
раковины: она становится более округлой и с ме-
нее заострённой вершиной, что делает её более
устойчивой к механическим воздействиям. Кроме
того, увеличивается толщина стенок раковины, что
также повышает защищённость моллюска. Такие
же особенности приобретает раковина у этих мол-
люсков, живущих в водоёмах, населённых рыба-
ми (Lakowitz et al., 2008; Brönmark et al., 2011).

В е т в и с т о у с ы е (Cladocera). Постоянное
присутствие в воде кайромонов язя Leuciscus idus
вызывает у дафний разных видов рост хвостовой
иглы, но только при высокой обеспеченности даф-
ний пищей, что подчёркивает энергозатратность
таких адаптаций (Spaak, Boersma, 1997). Запах си-
нежаберного солнечника L. macrochirus индуцирует
рост длинного шипа на голове и хвостовой иглы у
молоди дафнии D. lumholtzi. Для этого достаточно
пребывания самок в среде с запахом, т.е. непосред-
ственного воздействии запаха на молодь не требует-
ся (Dzialowski et al., 2003; Engel, Tollrian, 2009). По-
вышенная выживаемость дафний с удлинёнными
выростами находит экспериментальное подтвер-
ждение (Engel et al., 2014).

В е с л о н о г и е (Copepoda). В присутствии за-
паха трёхиглой колюшки науплии морской копепо-
ды Temora longicornis быстрее растут, особенно на
поздних возрастных стадиях (Bjærke et al., 2014).

А м ф и б и и (Amphibia). Инкубация икры са-
ламандры Ambystoma barbouri при постоянном
присутствии запаха зелёного солнечника L. cya-
nellus, охотно питающегося молодью саламандры
в природе, задерживает вылупление личинок не
менее чем в два раза. Выходящие из икры ли-
чинки значительно крупнее и более развиты, чем
инкубировавшиеся в воде без запаха. Полагают, что
удлинение инкубационного периода и увеличение
размеров снижают вероятность гибели молоди в
условиях, когда существует потенциальная опас-
ность (Moore et al., 1996).

Выращивание до стадии метаморфоза личи-
нок леопардовой лягушки Lithobates pipiens в во-
де с запахом американского карликового сома Amei-
urus nebulosus снижает темпы развития и роста,
приводит к формированию у головастиков бо-
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лее высокого хвостового плавника, что позво-
ляет совершать резкие повороты при плавании
(Balaa, Blouin-Demers, 2013).

В присутствии запаха американской евдошки
Umbra limi у головастиков шести видов североаме-
риканских бесхвостых амфибий через пять не-
дель изменяются пропорции тела, хвоста и хво-
стового плавника (длина, высота), причём в
разной мере у головастиков разных видов. Ана-
логичные изменения индуцируют запахи и других
водных хищников (трёхиглой колюшки, личинки
стрекоз Anax spp., жуков-плавунцов Colymbetes sp.
и Dytiscus sp., водяных клопов Belostoma sp. и сала-
мандры Ambystoma tigrinum, взрослых тритонов
Notophthalmus viridescens), однако запах евдошки в
большинстве случаев наиболее эффективен. Та-
кие морфологические изменения обеспечивают
бóльшую скорость и манёвренность плавания
(Relyea, 2001; Teplitsky et al., 2005).

Влияние кайромонов на репродукцию жертв

Кроме влияния на поведение животных или
индуцирования медленно проявляющихся фе-
нотипических изменений кайромоны рыб мо-
гут изменять скорость полового созревания и
репродуктивный потенциал жертв (Lass, Spaak,
2003; Ferrari et al., 2010).

В е т в и с т о у с ы е (Cladocera). Экспозиция в
среде с запахом верховки синхронизирует репро-
дуктивные циклы у дафний D. magna и повышает
долю самок с покоящимися яйцами (табл. 2) (Pi-
janowska, Stolpe, 1996; Pijanowska et al., 2006a). За-
пах язя ускоряет созревание и снижает размеры
впервые созревающих дафний D. hyaline, увели-
чивает плодовитость при первой репродукции, но
уменьшает размеры производимой молоди (Stibor,
1992). К таким же эффектам приводит выращива-
ние гибридных особей D. galeata × D. hyalina в воде
с запахом окуня, сила эффекта зависит от концен-
трации кайромонов (рис. 10) (Reede, 1995). Не
найдено существенных отличий между кайро-
монами гамбузии G. holbrooki и солнечника
L. gibbosus: они сходным образом влияют на
скорость роста, созревания, число яиц первой
порции и размеры молоди D. longispina (Castro et al.,
2007). При сочетании кайромонов с высокой обес-
печенностью пищей скорость роста и плодовитость
дафний в последовательных кладках снижается, но
созревание происходит быстрее, что компенсирует
снижение плодовитости (Hülsmann et al., 2004; Pi-
janowska et al., 2006a). Влияние запахов рыб на рост
и репродукцию дафний лучше выражено в летние
месяцы и слабо проявляется зимой, когда интен-
сивность питания рыб ниже (Stibor, Lampert, 2000).

Таким образом, длительная экспозиция в воде с
запахом рыб перераспределяет энерготраты у даф-
ний и смещает метаболизм с соматического на

генеративный. Это приводит к сдвигу воспроизвод-
ства дафний на более ранний возраст. Они дости-
гают половозрелости при меньших размерах,
продуцируют мелкие и более многочисленные яй-
ца, из которых выходит мелкая молодь. В итоге
жертвы становятся менее уязвимыми для рыб-
планктонофагов, предпочитающих питаться бо-
лее крупными объектами (Lass, Spaak, 2003). За-
пах личинок коретры Chaoborus, неспособных пи-
таться крупными жертвами, стимулирует у дафний
не генеративный, а соматический рост (Tollrian,
1994). При совместном воздействии кайромонов
окуня и коретры химические сигналы нейтрали-
зуют друг друга и эффект не проявляется (Weber,
Declerck, 1997).

Восприимчивость к запаху рыб у дафний разного
происхождения может не совпадать. Так, длитель-
ное пребывание D. galeata в воде с запахом язя
снижает скорость роста у 17 клонов и приводит к бо-
лее раннему созреванию у 13 клонов из 24 исследо-
ванных (Tams et al., 2018). Влияние имеет и эколого-
географическая совместимость хищника и жертвы.
Так, для моины Moina macrocopa, сосуществую-
щей с глазчатым горчаком Rhodeus ocellatus в од-
них и тех же водоёмах, запах горчака влияет на
сроки созревания, плодовитость и подвижность
значительно сильнее, чем запахи выращенных в ис-
кусственных условиях золотой рыбки и данио Da-
nio rerio (Gu et al., 2017).

Хроническое действие кайромонов золотого ка-
рася C. auratus сокращает в среднем на 20% продол-
жительность жизни дафний D. hyalina и Diaphano-
soma brachyurum (Dawidowicz et al., 2010). Развитие
в среде с запахом гольяна Phoxinus phoxinus снижает
пигментированность дафний D. pulex, что делает их
менее заметными для рыб, полагающихся на зре-
ние при поиске мелких планктонных жертв (Toll-

Рис. 10. Зависимость возраста полового созревания
(M ± m) гибридных особей дафнии Daphnia galeata ×
× D. hyalina от концентрации запаха окуня Perca fluvi-
atilis (по: Reede, 1995, с изменениями).
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rian, Heibl, 2004). Сила действия запаха плотвы
на жизненный цикл дафнии D.galeata зависит
от их возрастной стадии, длительности экспо-
зиции (Macháček, 1995) и концентрации кайро-
монов в воде (Reede, 1995; Castro et al., 2007).

Запах верховки усиливает у дафнии D. magna
экспрессию гена, контролирующего фолдинг –
скручивание полипептидной цепи и приобретение
белками уникальной пространственной структуры.
Полагают, это может иметь отношение к меха-
низмам структурных (фенотипических) преобра-
зований, вызываемых кайромонами (Schwarzen-
berger et al., 2009).

Н а с е к о м ы е (Insecta). В воде, в которой по-
стоянно присутствует запах ручьевого гольца
S. fontinalis, замедляется рост личинок подёнок
B. bicaudatus: при переходе к стадии имаго они
уступают по размерам личинкам, выросшим в воде
без кайромонов (Peckarsky, McIntosh, 1998). В воде,
содержащей последовательно кайромоны трёхиг-
лой колюшки и солнечника L. gibbosus, личинки
стрекозы зелёной лютки Lestes viridis (Odonata) рас-
тут медленнее. Они отстают по массе тела и накоп-
ленным энергоёмким веществам (жиры), их им-
мунная система хуже развита, чем у личинок в чи-
стой воде (Stoks et al., 2006).

Влияние кайромонов на сенсорные системы жертв

Кайромоны хищных рыб не только служат жерт-
вам сигналом о потенциальной угрозе, вызыва-
ют поведенческие реакции и индуцируют пла-
стические изменения, но и обостряют чувстви-
тельность к стимулам различных модальностей,
что способствует раннему обнаружению опасно-
сти. Показано, что даже непродолжительное (1–3 ч)
содержание в воде с запахом обыкновенного фун-
дулюса (экстракт кожной слизи) повышает вос-
приимчивость к свету молоди (зоеа) морских кра-
бов Rhithropanopeus harrisii и Hemigrapsus sanguineus.
Снижение пороговой освещённости происходит за
счёт морфологических преобразований зритель-
ных рецепторных клеток личинок, причём эти из-
менения носят концентрационно-зависимый ха-
рактер (Charpentier, Cohen, 2015). Столь же быстрые
и такие же морфофункциональные преобразова-
ния сетчатки и зрительных возможностей запах
рыб вызывает у взрослых особей артемии A. fran-
ciscana (Charpentier, Cohen, 2018). Присутствие в во-
де кайромонов L. macrochirus повышает воспри-
имчивость дафнии D. pulicaria не только к изме-
нению освещённости (Dawidowicz, Loose, 1992;
Ringelberg, 1995; Forward, Rittschof, 1999; Char-
pentier et al., 2019), но и к небольшим гидроди-
намическим возмущениям, имитирующим пла-
вание мелких планктоноядных рыб при пита-
нии (Brewer et al., 1999).

ВРОЖДЁННЫЕ РЕАКЦИИ 
И ПРИОБРЕТЁННЫЙ ОПЫТ

Результаты многих исследований указывают на
врождённый характер защитного поведения, вызы-
ваемого кайромонами рыб (Dalesman et al., 2006;
Epp, Gabor, 2008; DeSantis et al., 2013). Так, наив-
ная молодь широкопалого речного рака, выращен-
ная в искусственных условиях и не имевшая опыта
встреч с хищниками, становится менее активной
и стремится больше времени проводить в укрыти-
ях, если в аквариум попадает запах окуня, щуки, на-
лима и европейского угря (табл. 2) (Appelberg et al.,
1993). На запах гамбузии G. affinis, солнечника
L. auratus и большеротого окуня реагируют вы-
ращенные в искусственных условиях взрослые
особи саламандры Eurycea sosorum (DeSantis et al.,
2013). Запах окуня подавляет в равной мере по-
движность как головастиков травяной лягушки
Rana temporaria, отловленных из водоёмов, насе-
лённых питающимися ими рыбами, так и голова-
стиков из безрыбных водоёмов (Laurila, 2000). На
запах ручьевого гольца S. fontinalis реагируют ли-
чинки подёнок (Ephemeroptera) и веснянок (Ple-
coptera), выращенных в лаборатории (Peckarsky,
McIntosh, 1998).

Однако индивидуальный опыт столкновений с
хищниками может влиять на проявление защит-
ной реакции. Так, личинки подёнки B. bicaudatus,
взятые из речек, населённых рыбами, реагируют
сильнее отловленных в водоёмах без рыб (McIntosh,
Peckarsky, 1996). Личинки коретры C. flavicans, ра-
нее сталкивавшиеся с запахом трёхиглой колюш-
ки, реагируют на него более интенсивно (Dawido-
wicz et al., 1990). Предварительное пребывание в
воде с кайромоном линя усиливает ответ у боль-
шого прудовика (Dalesman et al., 2006). Преэкспо-
зиция в среде с кайромонами верховки Leuciscus de-
lineatus и плотвы усиливает уход дафнии на глубину
(De Meester, 1993; Pijanowska et al., 2006b). Реакция
ухода на глубину в ответ на запах обыкновенно-
го фундулюса, атлантического менхэдена и колю-
чей чопы у науплий артемии A. franciscana про-
является лишь в том случае, если они предвари-
тельно содержались в воде с кайромонами в течение
суток (Forward, Rittschof, 1993; McKelvey, Forward,
1995). Механизм активации чувствительности к
кайромонам не изучен. Личинки подёнки Ischnu-
ra elegans реагируют снижением двигательной ак-
тивности на запах солнечника L. gibbosus только в
тех случаях, когда несут на себе следы прошлых
атак хищников – регенерирующие сегменты хво-
стовой части тела, потерянные ранее. Такое пове-
дение характерно для личинок как из водоёма,
населённого рыбами, так и из водоёма без рыб, что
может указывать на врождённый характер ответов
на кайромоны (Gyssels, Stoks, 2006). Насколько
устойчивы приобретённые личинками индивиду-
альные навыки и закреплены ли генетически по-
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пуляционные различия в поведении, остаётся не-
выясненным.

При сочетании с сильными врождёнными сти-
мулами, информирующими об опасности, таки-
ми как феромон тревоги, котрый попадает в воду
при физическом нарушении целостности жертв,
запахи рыб могут усиливать своё действие или
становиться эффективными. Запах кумжи, ручье-
вого гольца, тигровой (S. trutta × S. fontinalis) и ра-
дужной форели не влияет на активность головасти-
ков древесной лягушки Lithobates sylvaticus (Ranidae,
Anura). Однако однократное сочетание запаха этих
рыб с феромоном тревоги головастика приводит
последнего к обучению распознавать кайромоны и
реагировать на них резким снижением плавания
(Chivers et al., 2015). Наивные личинки стрекоз-
стрелок Enallagma spp. начинают реагировать на за-
пах щуки после однократного совместного предъ-
явления этого запаха вместе с феромоном тревоги
(Wisenden et al., 1997). При сочетании с феромоном
тревоги головастики лягушки Pelophylax perezi на-
чинают реагировать на ранее инертный для них
запах данио и сохраняют эту способность более
недели (Gonzalo et al., 2009).

Уменьшение размеров тела и увеличение пло-
довитости в ответ на запах язя демонстрируют те
клоны дафний, которые взяты из водоёмов, насе-
лённых рыбами (Boersma et al., 1999). Амфиподы
G. pulex из водоёма, населённого рыбами, в ответ
на запах золотого карася снижают двигательную ак-
тивность, тогда как амфиподы из водоёма, где рыбы
отсутствуют, её усиливают. Эти различия сохраня-
ются у следующего поколения амфипод (F1),
что указывает на наследуемость этих качеств,
т.е. на существование популяционного своеоб-
разия защитного поведения, вызываемого кай-
ромонами (Åbjörnsson et al., 2004). У выращен-
ных в искусственных условиях особей поколе-
ния F1 большого прудовика и пупырчатой физы
защитное поведение в ответ на запах линя также со-
храняется (Dalesman et al., 2006).

Существуют данные, указывающие на воз-
можность привыкания жертв к запаху хищника.
После длительного (3, 9, 15 сут) нахождения в
среде с запахом длинноухого солнечника изо-
пода Lirceus fontinalis, помещённая для опытов в
чистую воду, реагирует на него слабее, чем со-
держащаяся в среде без запаха (Holomuzki,
Hatchett, 1994).

ИСТОЧНИКИ 
И ПРОИСХОЖДЕНИЕ КАЙРОМОНОВ

У рыб крайне редко находят специальные желе-
зы, секретирующие запаховые вещества; как
правило, кайромоны представляют собой про-
дукты внешней экскреции (Kasumyan, 2004).
Это могут быть вещества, выделяющиеся из ко-

жи и кожной слизи, попадающие в воду вместе с
мочой и фекалиями, с жаберными экскретами.
Так, запах (экзометаболиты) радужной форели, а
также экстракт кожной слизи и фекалий, содержа-
щих кишечную слизь, блокируют пассивный скат
вниз по течению в темноте амфиподы G. pseudolim-
naeus (Williams, Moore, 1985). Вещества кожной
слизи разных видов Salmonidae ответственны за со-
кращение времени пребывания в потоке воды при
ночном скате личинок подёнки B. bicaudatus (Alva-
rez et al., 2014). Как полагают, запах рыб может обра-
зовываться за счёт микробных преобразований бо-
лее сложных веществ-предшественников кожной
слизи. На такую возможность указывает ослабле-
ние эффекта кайромонов после предварительной
обработки рыб-доноров запаха антибиотиком
(Ringelberg, van Gool, 1998; Beklioglu et al., 2006).

Являются ли кайромоны рыб самостоятельны-
ми сигналами или представляют собой некие де-
риваты сигнальных веществ, находящихся в по-
треблённых жертвах, – вопрос дискуссионный.
Внимание этой проблеме уделено во многих иссле-
дованиях. Накоплено большое число данных, по-
казывающих, что эффективность кайромонов за-
висит от питания хищников, точнее – от того,
входили ли в их рацион жертвы, реакция кото-
рых исследуется. Если таких организмов в пи-
тании хищника не было, то ответы на его запах
слабые или отсутствуют. Если же рыбы получают
эти организмы в качестве пищи, то действие запаха
проявляется или усиливается (Chivers et al., 1996;
Mathis, Hoback, 1997; Chivers, Mirza, 2001; Sta-
bell et al., 2003; Laforsch et al., 2006; Ferrari et al.,
2010; Kenison et al., 2018). Например, личинки по-
дёнок Siphlonurus и Siphlonisca снижают свою дви-
гательную активность при стимуляции запахом
ручьевого гольца только в том случае, если гольцам
предварительно скармливали личинок любых из
этих подёнок. Эффект отсутствовал, если рыбы пи-
тались артемией. Длительность питания гольцов
подёнками и величина рациона, достаточные или
необходимые для проявления эффекта, не иссле-
довались. Максимальное снижение двигательной
активности вызывал водный экстракт самих ли-
чинок (Huryn, Chivers, 1999).

Личинки стрекоз-стрелок Enallagma spp., взятые
из водоёма, где отсутствует щука, на запах этого
хищника проявляют своё типичное охотничье по-
ведение (изгиб тела, направленные перемеще-
ния, броски), если щуку предварительно (12 сут)
кормили мучными червями Tenebrio molitor. Но за-
пах щуки, получавшей в качестве пищи личинок
стрекоз-стрелок, подавляет пищевое поведение ли-
чинок (Chivers et al., 1996). Сравнительное тести-
рование личинок стрекоз-стрелок Enallagma spp.,
полученных из водоёмов с щукой и без неё, пока-
зало, что наивные по отношению к этому хищни-
ку личинки реагируют лишь на собственный фе-
ромон тревоги, тогда как личинки из водоёмов с
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щукой реагируют на оба запаха – на феромон тре-
воги и на запах щуки (Wisenden et al., 1997). Запах
полосатой зубатки Anarhichas lupus, питавшейся
несколько недель мидией Mytilus edulis, слабо эф-
фективен для морского ежа Strongylocentrotus droe-
bachiensis. Однако после двух недель кормления
зубатки ежами, её запах вызывает у ежей сильный
ответ – смену направления движения на проти-
воположное или длительное замирание. Водный
экстракт ежей для ежей также эффективен, но по
силе воздействия уступает запаху зубатки, питав-
шейся ежами (Hagen et al., 2002).

Предполагается, что эффект, который приобре-
тает запах хищников после того как они некоторое
время питаются исследуемыми жертвами, обеспе-
чивается не компонентами собственного запаха
хищников, а феромоном тревоги, содержащим-
ся в жертвах. Проходя через пищеварительный
тракт хищника, феромон тревоги выходит наружу
неизменённым либо модифицированным. За-
пах хищника приобретает таким путём сигнальную
активность, которая маркирует его, что послу-
жило основанием назвать приобретённую ак-
тивность пищевой меткой (Wisenden et al., 1997;
Ferrari et al., 2007). Другие исследователи назы-
вают этот сигнал покоящимся феромоном или
латентным сигналом опасности (Stabell et al.,
2003; Stabell, 2005).

Однако имеются исследования, согласно ко-
торым рыбам совершенно необязательно питать-
ся какое-то время жертвами, чтобы быть для них
источниками сигналов опасности и вызывать ре-
лизерные или праймерные ответы (von Elert,
Loose, 1996; von Elert, Pohnert, 2000; von Elert, Sti-
bor, 2006; Paterson et al., 2013). Сообщается, что
для эффективности кайромонов рыб не имеет зна-
чения, питались ли рыбы-доноры конкретными

жертвами или нет (Loose et al., 1993). Для подёнки
B. bicaudatus кайромонами, вызывающими защит-
ное поведение, являются компоненты кожной сли-
зи рыб, но не вещества, происхождение которых
имеет отношение к самим жертвам – феромон тре-
воги или продукты его преобразования в пищева-
рительном тракте хищника (рис. 11) (Alvarez et al.,
2014). Запах американского карликового сома Amei-
urus nebulosus, питавшегося искусственным кормом
или головастиками леопардовой лягушки Litho-
bates pipiens, имеет сходное влияние на темпы раз-
вития, роста и пропорции тела этих головастиков
(Balaa, Blouin-Demers, 2013).

Во многих экспериментальных работах для
контроля фактора питания используют в качестве
доноров запаха голодающих рыб либо рыб, питав-
шихся организмами, не имеющими отношения к
исследуемым жертвам с точки зрения экологии,
ареала и систематики. Но накормленность хищни-
ка, а не только состав его рациона могут быть само-
стоятельным фактором, влияющим на сигналь-
ность его запаха – экзометаболиты сытого окуня,
в отличие от голодного, не эффективны для жука-
плавунца Acilius sulcatus (Åbjörnsson et al., 1997).
Запахи сытого и голодающего окуня различаются
по действию на широкопалого речного рака (Ap-
pelberg et al., 1993).

ХИМИЧЕСКАЯ ПРИРОДА 
КАЙРОМОНОВ РЫБ

Состав экзометаболитов рыб крайне сложен.
Попытки установить химическую природу запахо-
вых веществ рыб, вызывающих у водных животных
поведенческие и иные ответы, предпринимались
неоднократно. Неспецифичность реакции некото-
рых животных (амфиподы, дафнии, моллюски) на
запахи разных видов рыб, в том числе аллопатриче-
ских (Williams, Moore, 1985; von Elert, Loose, 1996;
Naddafi, Rudstam, 2013), дало основание предполо-
жить, что основными компонентами запаха могут
быть некие общие для всех рыб вещества (Williams,
Moore, 1985). Молекулярная масса этих веществ,
по разным данным, варьирует в широком диапа-
зоне. Эффективными компонентами запаха рыб
для португальского кораблика P. physalis являются
вещества с молекулярной массой ≤ 3000 Да, более
высокомолекулярные вещества оказались полно-
стью инертными (Purcell, Anderson, 1995). Веще-
ства из кожной слизи карпа, вызывающие реак-
цию прикрепления к хозяину у церкарий парази-
тической трематоды Acanthostomum brauni, имеют
молекулярную массу > 10000 Да и представляют со-
бой гликопротеины, но их углеводные компоненты
активностью не обладают (Haas, Ostrowski de Nuñez,
1988). Молекулярная масса веществ обыкновенно-
го фундулюса, усиливающих уход науплий A. fran-
ciscana от света на глубину, не превышает 10000 Да.
Эти вещества могут быть продуктами распада бо-

Рис. 11. Число (M ± m) личинок североамериканской
подёнки Baetis bicaudatus, находящихся в потоке воды
в присутствии кайромонов ручьевого гольца Salveli-
nus fontinalis, получавшего разный рацион: 1 – голод-
ные рыбы, 2 – рыбы, питавшиеся личинками B. bicau-
datus, 3 – рыбы, питавшиеся растительным белком;
* отличия от контроля (К) достоверны при p < 0.05
(по: Alvarez et al., 2014, с изменениями).
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лее сложных молекул кожной слизи (глюкозами-
ногликаны, гликопротеины), скорее всего, диса-
харидами гиалуроновой кислоты, особенно с
сульфамино- или ацетиламиногруппой у второго
углеродного атома. Эффект таких гексозаминов
прослеживается вплоть до концентрации 10–9 М
(Forward, Rittschof, 1999; Rittschof, Cohen, 2004).

Активным компонентом запаха лососёвых рыб,
стимулирующего личинок подёнок уходить в убе-
жища, являются гексозамины, входящие в более
сложные соединения – глюкозаминогликаны, при
бактериальном разрушении которых высвобож-
дается действующий компонент. Пептидная со-
ставляющая глюкозаминогликанов активностью
не обладает (Landeira-Dabarca et al., 2019). Хими-
ческими компонентами кожной слизи рыб, акти-
вирующими выброс филамента у спор миксоспо-
ридий, являются относительно низкомолекуляр-
ные вещества, скорее всего, нуклеозиды (Kallert
et al., 2011). Попытка выделить действующие ве-
щества из экзометаболитов налима методом твёр-
дофазной экстракции с помощью С18-SPE пока-
зало, что кайромон либо не обладает липофильны-
ми свойствами, либо эти вещества не могут быть
элюированы метанолом (Baumgärtner et al., 2002).

Большую историю имеют эксперименты по
идентификации химической природы кайромонов
рыб, стимулирующих вертикальные перемещения у
планктонных ракообразных. Установлено, что ве-
щества, обладающие такой активностью, относи-
тельно небольшие по размеру молекулы (<500 Да),
хорошо растворимы в воде и нелетучи, устойчивы к
температуре и рН, имеют невысокую липофиль-
ность, подвергаются быстрой деградации микроор-
ганизмами. Наличие в молекуле амино, карбокси,
сульфатных и фосфатных групп, по-видимому, не

обязательно или роль этих групп в обеспечении ак-
тивности невысока. Глюкуроновая кислота – одна
из основных составляющих слизи рыб − также не
связана с активностью запаха. Эффективность не
теряется после воздействия различными пепти-
дазами, что указывает на их непептидную природу.
Существенные различия между кайромонами раз-
ных представителей карповых и других рыб не об-
наружены (верховка, золотой карась, плотва,
трёхиглая колюшка, щука) (Loose et al., 1993; von El-
ert, Loose, 1996; von Elert, Pohnert, 2000). Интерес-
но, что активность экзометаболитов коретры Chao-
borus, обладающих сходным действием на даф-
ний, связывают с наличием карбоксильных и
гидроксильных групп (Tollrian, von Elert, 1994).
Были получены данные о том, что активным
компонентом запаха рыб, влияющим на верти-
кальные перемещения дафний, может быть триме-
тиламин (ТМА), предшественник триметиламин-
N-оксида, играющего у рыб важную роль в процес-
сах осморегуляции (Boriss et al., 1999). Однако эти
выводы впоследствии были отвергнуты, посколь-
ку экзометаболиты рыб после удаление ТМА из
их состава не снижали своего эффекта на дафний
(Pohnert, von Elert, 2000). На основании сходства
эффектов запаха рыб и выделяемых ими в воду
желчных солей, а также самой желчи предполо-
жено, что кайромонами могут быть желчные ве-
щества (Pijanowska et al., 2020).

В обычной воде кайромоны рыб (запах обыкно-
венного солнечника) довольно устойчивы и могут
сохраняться в течение нескольких суток хранения,
но закономерно теряют свою активность (рис. 12)
(Turner, Montgomery, 2003).

Рис. 12. Динамика реакции избегания кайромонов обыкновенного солнечника Lepomis gibbosus у физы Physella acute
(Gastropoda) в зависимости от времени хранения (по: Turner, Montgomery, 2003, с изменениями).

0.6

0

0.2

0.4

–0.2
200 40 80

Время, ч
60 100

И
зб

ег
ан

ие
, у

сл
. е

д.



230

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 2  2022

КАСУМЯН

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Несмотря на различия в экспериментальных
подходах и методах, в целом имеющиеся дан-
ные свидетельствуют о важной роли, которую за-
пахи рыб играют в регуляции отношений между
хищниками (рыбы) и их жертвами в водных сооб-
ществах (Paterson et al., 2013). Эти связи затрагивают
разных животных, прежде всего тех, кто обычно яв-
ляется объектами питания рыб, – моллюсков, раз-
личных ракообразных, насекомых, амфибий и дру-
гих (рис. 13, табл. 2). Учитывая высокий уровень
развития хеморецепции у водных животных (Ka-
mio, Derby, 2017), вряд ли можно ожидать каких-
либо исключений из этого правила при расшире-
нии круга исследованных видов и систематических
групп, который пока остаётся ограниченным. Кай-
ромоны рыб могут влиять не только на водных жи-
вотных, но и на тех, у которых с водной средой свя-
зана лишь часть жизненного цикла. Такие данные
получены пока лишь для некоторых имаго насе-
комых и взрослых амфибий, но, возможно, таких
животных больше.

Кайромоны вызывают у жертв широкий спектр
быстрых поведенческих реакций и индуцируют
медленное развитие многообразных эпигенети-

ческих изменений (табл. 2). Один и тот же кайро-
мон может быть для жертвы одновременно сигна-
лом-релизером и сигналом-праймером, но такие
примеры получены для запахов не рыб, а других
водных хищников (Bourdeau et al., 2015). Инфор-
мация, которую несут водным животным запахи
рыб, касается главным образом взаимоотноше-
ний хищник−жертва и паразит−хозяин. Защит-
ное поведение, морфологические адаптации и из-
менения репродуктивной стратегии у жертв опреде-
ляются образом их жизни и особенностями охоты
рыб (Smith et al., 2008). Это оптимизирует защитное
поведение жертв и повышает его эффективность,
но усложняет питание хищникам и неизбежно вы-
зывает развитие контрадаптаций (Lima, Dill,
1990; Kats, Dill, 1998). Запахи хищника являются
сильными стрессорами для жертв. Получение та-
ких сигналов запускает каскад физиологических
преобразований, активирующих эндокринную си-
стему и метаболизм. Это повышает готовность
жертв к проявлению быстрого поведенческого от-
вета, но представление об этих процессах пока не-
достаточно ясное (Mitchell et al., 2017).

У большинства водных животных способность
реагировать на запахи, распространяемые рыба-

Рис. 13. Некоторые животные, проявляющие релизерные и праймерные реакции на кайромоны рыб: 1 – жуки-пла-
вунцы и водолюбы (Coleoptera), 2 – двукрылые насекомые (Diptera); 3, 4 – взрослые и личинки бесхвостых (Anura) и
хвостатых (Cuadata) земноводных (Amphibia), 5 – веслоногие (Copepoda), 6 – личинки крабов (Decapoda), 7 – ветви-
стоусые (Cladocera), 8 – теронт (бродяжка) паразитической реснитчатой инфузории Ichthyophthirius multifiliis (Ciliopho-
ra), 9 – раки и омары (Decapoda), 10 – личинки подёнок (Ephemeroptera), 11 – личинки двукрылых насекомых (Dip-
tera), 12 – мизиды (Mysida), 13 – личинки стрекоз (Odonata), 14 – церкарий трематоды (Digenea), 15 – равноногие (Iso-
poda), 16 – бокоплавы (Amphipoda), 17 – брюхоногие (Gastropoda), 18 – ракушечные рачки (Ostracoda), 19 – науплии
жаброногих (Branchiopoda). Пропорции размеров тела животных не соблюдены.
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ми в воде, закреплена генетически, но может уси-
ливаться или даже возникать в результате приобре-
таемого жертвами индивидуального опыта. Каким
образом соотносится врождённость и приобретён-
ный индивидуальный опыт в проявлении этой спо-
собности, насколько разным это соотношение мо-
жет быть у разных взаимодействующих видов − эти
вопросы лишь начинают разрабатываться. Слабо
изучены и другие направления, например, фи-
зиологические механизмы, лежащие в основе раз-
вития у жертв фенотипических изменений в ответ
на хроническое воздействие кайромонов. Явно не-
достаточно знаний о химической природе кайромо-
нов рыб, что объясняется сложностью работ по
идентификации сложных высокомолекулярных
веществ, к которым, судя по имеющимся дан-
ным, принадлежат многие кайромоны рыб.

Нельзя исключать, что многие несоответствия
полученных данных о реагировании гидробионтов
на запахи рыб обусловлены несовершенством ис-
пользуемых методов, прежде всего отсутствием
стандартизации условий и способов получения
запаховых стимулов. Известно, что сила проявля-
емых водными животными поведенческих реак-
ций на кайромоны рыб носит дозозависимый ха-
рактер (Reede, 1995; Kats, Dill, 1998; Castro et al.,
2007; Charpentier, Cohen, 2015). Однако в большин-
стве исследований мало внимания уделяют концен-
трации действующего стимула или этот важный па-
раметр не учитывают вовсе. Отсутствие знаний о
химической природе кайромонов рыб не даёт воз-
можности выражать их концентрацию общеприня-
тыми единицами. Но в таких случаях можно ис-
пользовать условные единицы, учитывающие раз-
меры (массу тела) доноров запаха, длительность
экспозиции и объём воды или скорость водообме-
на, например г ⋅ ч/л (Малюкина и др., 1983; Касу-
мян, Пономарев, 1986; Mathis, Hoback, 1997; Ман-
тейфель, Жушев, 1998). Во многих статьях, к сожа-
лению, не упоминаются размеры рыб-доноров,
температура и объём воды, в которых их содержали,
продолжительность экспозиции и другие условия
(табл. 1). Внимание и более строгий подход к коли-
чественному выражению концентрации кайромо-
нов позволит решить важные вопросы, например,
сравнить эффективность кайромонов рыб, исполь-
зующих разные стратегии пищевого поведения
(угонщики/засадчики) или оценить концентра-
ции кайромонов, которые требуются для сти-
муляции у жертв ответов разных типов (рели-
зерные и/или праймерные).

К слабо разработанным относится вопрос о су-
ществовании в онтогенезе водных животных чув-
ствительных периодов, когда восприимчивость к
кайромонам обострена или морфологические по-
следствия у жертв, попадающих под их влияние,
наиболее выражены. Отсутствуют чёткие представ-
ления о продолжительности хронического действия
кайромонов, достаточной для индуцирования у

жертв пластических изменений, и относительного
вклада в эти изменения длительности и силы (кон-
центрации) этого воздействия. Ещё меньше знаний
об обратимости индуцированных изменений (Rely-
ea, 2003).

Почти все рыбы, эффект запахов которых иссле-
довали, принадлежат к пресноводным видам. Сре-
ди них слабо представлены виды, которые по типу
охоты относятся к подстерегающим хищникам (за-
садчикам) и представляют для жертв наибольшую
опасность. Крайне ограничены наши знания о
влиянии на способность водных животных обна-
руживать и реагировать на кайромоны рыб раз-
ных внешних факторов, таких как температура и
солёность воды, содержание загрязняющих ве-
ществ и др. (Lürling, Scheffer, 2007; Araújo et al.,
2020; Cothran et al., 2020). Требуются более де-
тальные исследования связи между питанием рыб
(состав и размер рациона, длительность его полу-
чения) и эффективностью воздействия их кайро-
монов на жертв. Учитывая несомненную важ-
ность этих и других новых сведений в этой обла-
сти водной химической экологии, многие из ещё
недостаточно разработанных направлений, несо-
мненно, получат дальнейшее развитие уже в бли-
жайшее время.
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